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La llum té una importància cabdal en el mode 
de funcionament dels ecosistemes bentònics ma-
rins i governa en bona part els patrons de distri-
bució espacial de les espècies a les comunitats 
més litorals. Dedicarem les pàgines que seguei-
xen a desenvolupar els aspectes més rellevants 
d’aquestes dues afirmacions.
Funcionament dels ecosistemes bentònics
La vida, aquest meravellós procés d’autoorga-
nització de la matèria dotat de capacitat de re-
plicació, s’ha escampat durant els darrers 4.000 
millions d’anys per tot el planeta Terra, evoluci-
onant i adaptant-se als diferents ambients fins a 
formar una coberta quasi contínua, encara que de 
gruixos molt diferents: a l’ambient continental, la 
combinació de la força gravitatòria amb la feble 
densitat de l’atmosfera obliga els densos organis-
mes vius a quedar arrapats al terra en una fina 
capa que mai supera els 100 metres de potència; 
però als oceans, l’elevada densitat del medi aquà-
tic permet que organismes vius,adequadament 
adaptats,puguin viure suspesos per tota la co-
lumna d’aigua en paquets que, segons la forma 
de les cubetes poden superar els 10 km de gruix 
(Margalef, 1991: p. 84).
Com veurem a continuació, això té una impor-
tància fonamental en la forma de funcionament 
dels ecosistemes perquè condiciona les fonts 
d’energia que la vida pot utilitzar com a base del 
seu procés d’autoorganització (Todar, 2012).
Per a compactar les llargues molècules que 
constitueixen els maons de les construccions vi-
ves, els organismes necessiten una font de car-
boni (oxidat) i una font d’energia química (per re-
duir-lo). 
A l’atmosfera dels orígens de la vida (fa més 
de 3.000 milions d’anys) no hi havia oxigen, i les 
condicions de potencial redox eren tan reductores 
que els organismes utilitzaven diverses molècu-
les reduïdes com a fonts d’energia (Brocks et al., 
1999). Però, des que la vida va “descobrir” el pro-
cediment de la fotosíntesi, aquesta via d’adquirir 
energia que produeix oxigen lliure com a subpro-
ducte, es va fer totalment dominant sobre tota la 
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Light and marine benthic communities. – Light, and especially its absence, drastically affect the structure 
of benthic marine ecosystems. These effects can be observed at two different scales. Globally, the absence 
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thus becomes a key driver of the benthic ecosystem structure. Light acts indirectly in one of the processes 
that affects the organisation of most of these ecosystems: spatial competition. This happens particularly 
in shallow, hard-substrate areas where, in the absence of other limiting factors, light becomes the main 
driver structuring photosynthetic organisms and suspension feeders into well-organised and marked pat-
terns. Consequently, a bathymetric zonation can be observed with at the top the photosynthetic organisms, 
which have high productivity rates and form dynamic demographic systems with a high turnover and poorly 
structured communities. By contrast, clonal suspension feeders create systems that are less dynamic, well-
structured and diverse, but also demographically fragile. In underwater caves, where the direction of the 
light gradient goes from vertical to horizontal, it can be observed that light is the only factor responsible for 
these patterns of species zonation.
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Terra. I va inundar l’atmosfera d’oxigen fins a si-
tuar-la en valors d’oxidació tan elevats que quasi 
impossibiliten les altres vies d’obtenció d’energia 
de reducció. 
El resultat és que des d’aleshores pràctica-
ment tots els ecosistemes de la Terra[1], tant els 
continentals com els oceànics, depenen essenci-
alment de la llum per al seu funcionament. No va 
ser fins l’any 1979, quan es va fer públic el desco-
briment a les pregones dorsals oceàniques d’uns 
ecosistemes basats íntegrament en l’energia pro-
veïda per les fumaroles (Corliss et al., 1979), que 
els ecòlegs varen comprovar, amb una barreja 
d’astorament i delectança, l’existència de l’única 
excepció a aquesta norma universal (vegeu Cor-
bera, 2017).
La combinació de llum i gravetat introdueix una 
diferència molt important entre el funcionament 
dels ecosistemes continentals i els oceànics.
A terra, i a la majoria dels sistemes aquàtics 
continentals, l’energia lluminosa que arriba del Sol 
sempre és suficient per a sustentar els ecosiste-
mes fotosintètics a tot el gruix de la fina capa de 
vida que els embolcalla. 
Heterotròfia obligada
Però als oceans, l’opacitat de la grossa co-
lumna d’aigua i el filtre que interposen la matè-
ria particulada i els organismes que hi viuen en 
suspensió, limiten la penetració de la llum a una 
capa de només algunes desenes de metres de 
gruix; si tenim present que la fondària mitjana 
dels oceans assoleix quasi els 4.000 metres, 
comprendrem que la majoria del seu volum és un 
immens espai obscur, inadequat per a la creació 
de nova vida o almenys per a la via fotosintètica 
(Margalef, 1991: p. 137). A Margalef, li agradava 
visualitzar la desproporció comparant els oceans 
amb una taronja de la qual només la capa de pell 
més fina seria la fotosintèticament activa, men-
tre que tota la polpa representaria l’enorme zona 
estèril per a la producció de vida nova a partir de 
matèria inorgànica. 
Això no vol dir que els fons dels oceans es 
trobin desproveïts de vida, com varen proposar 
alguns pioners de l’oceanografia (Kunzig, 2000). 
Simplement vol dir que, amb l’excepció de les fu-
maroles ja citades (Corliss et al., 1979), tots els 
ecosistemes que hi prosperen per sota de, grolle-
rament, 100 m de fondària, tenen un metabolisme 
estrictament heterotròfic; i que depenen finalment 
de l’energia que, en forma de massa viva o morta, 
cau per gravetat dels ecosistemes de base foto-
sintètica de les capes somes (fig. 1A).
[1] Fins i tot els minúsculs “ecosistemes” dels tapissos 
bacterians que encara avui fan quimiosíntesi en 
condicions anaeròbiques (Margalef, 2012: p. 76) depenen 
finalment dels ecosistemes fotosintètics circumdants 
per a la producció dels excedents de matèria orgànica 
reduïda que permet crear aquells microambients 
anaeròbics on poden desenvolupar-se.
Els fons marins com deserts 
Aquesta és una limitació molt dràstica per a 
la capacitat de sustentar vida als fons marins 
que, en termes de densitat de biomassa, es po-
den comparar a deserts. La sensació desèrtica 
es veu reforçada pel fet que la immensa majoria 
dels llits oceànics estan coberts de sediments 
fangosos (no consolidats) on la poca vida exis-
tent viu preferentment enterrada (la similitud en-
tre aquests ecosistemes s’acaba aquí, ja que en 
la majoria d’aspectes funcionen de forma molt 
diferent).
El resultat visual és que les imatges que ens 
aporten els submarins o els robots no tripulats 
que es passegen pels fons marins situats per sota 
dels 50-100 metres de fondària són d’una mono-
tonia i una pobresa colpidores (figs. 1B, 2A). 
Els esculls rocosos que emergeixen de les 
planes sedimentàries només milloren tímidament 
Figura 1. Asimetries en la distribució de la vida bentònica. 
A,  en l’eix vertical: globalment, els fons dels oceans són 
autèntics deserts de vida a causa de la manca total de 
llum que impossibilita la producció primària pròpia. Tota la 
vida existent és heterotròfica i depèn estrictament del que 
cau per sedimentació de la llunyana capa fòtica. Gràcies 
a la distància, la major part de la matèria sintetitzada a la 
superfície és reciclada en el camí i la poca que arriba avall 
ha sofert repetits cicles d’assimilació i descomposició. 
B, en l’eix horitzontal: les reduïdes franges costaneres 
són als oceans el que els oasis són als deserts, minses 
excepcions de riquesa de vida enmig d’un conjunt de 
pobresa generalitzada.
A
B
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la imatge. També aquí, la capa de vida visible, 
composta estrictament per animals i microor-
ganismes heterotròfics, depèn estrictament de 
la matèria orgànica sintetitzada “de novo” a les 
capes superiors; i, encara que molt rica en di-
versitat, mostra un desenvolupament, en general 
limitat (Richer de Forges et al., 2000). 
L’excepció antàrtica
Una excepció notable, i que planteja una intri-
gant qüestió als ecòlegs, són els fons antàrtics, on 
es coneixen localitats d’una luxuriant biota. Per 
exemple, al mar de Weddell i al mar de Ross, i si-
tuades a fondàries d’entre 200 i 400 m proliferen 
Figura 2. Comparació de tres comunitats bentòniques molt diferents: A, imatge d’un fons sedimentari de plataforma; B, 
fons de Kap Norvegia, Antàrtida; i fons litoral de substrat rocós dominat per algues carnoses (Fotos: A i C, El Mar a Fons 
/ICM-CSIC ; B, J. Gutt/Alfred Wegener Institute)
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unes esponeroses comunitats de gorgònies, es-
ponges, crinoïdeus i briozous que no tenen sem-
blant en els mars més càlids (Gerdes et al., 1992) 
(fig. 2B). Una tal coberta de vida a tals fondàries 
és totalment impensable en els mars temperats 
o tropicals. La pregunta, no del tot resposta, és 
com se sustenten energèticament aquests rics 
ecosistemes, i més en un mar que es troba pri-
vat de llum i renovació per la grossa capa de gel 
que el cobreix durant els llargs mesos d’hivern. La 
resposta pot estar en part en la mateixa capa de 
gel, i en part en les baixes temperatures que fan 
possibles proeses metabòliques molt diferents 
a les dels mars temperats. Sembla provat que la 
cara inferior de la superfície del gel marí hivernal 
constitueix una enorme extensió, on les algues mi-
croscòpiques fotosintetitzadores poden proliferar 
durant mesos, i donar suport a una extraordinària 
producció. Aquestes grans praderes sota el gel 
són activament pasturades per enormes estols 
dels petits crustacis del krill, els paquets fecals i 
restes dels quals sedimentaran cap al fons; però 
sembla que és sobretot quan es trenca i fon el gel 
que les grans masses d’algues sedimenten; i que 
els poderosos processos del “loop bacterià” me-
tabolitzant aquesta biomassa i els corrents marins 
acaben de fer possible alimentar tan extraordinària 
biomassa d’animals bentònics (Orejas et al., 2000). 
Els animals predominants als fons antàrtics tenen 
un aspecte estrany, ja que en la seva majoria es-
tan fixats al fons, molts són d’organització clonal i 
morfològicament recorden més a arbres o plantes 
(fig. 3) que als animals a què estem acostumats 
per als estàndards terrestres. L’explicació es troba 
en la seva forma d’alimentar-se: són suspensívors, 
és a dir animals que capturen la matèria orgànica 
sintetitzada per altres organismes i que els arriba 
suspesa en l’aigua de mar, transportada passiva-
ment pels corrents o filtrada activament per siste-
mes propis de bombeig. Els animals mòbils, més 
semblants als que coneixem a terra, també són 
freqüents, ja que poden alimentar-se dels detritus 
que arriben d’amunt, com sedimentívors, detrití-
vors i descomponedors; i per descomptat, també 
existeixen els depredadors que s’alimenten de tots 
els tipus d’organismes precedents; però en termes 
de biomassa totes aquestes formes de vida són 
molt minoritàries respecte als suspensívors que, 
com succeeix a terra amb les plantes fotosinte-
titzadores, són a l’Antàrtida els responsables dels 
“boscos” i dels paisatges submarins.   
Els oasis litorals
Si, deixades de banda aquestes excepcions, 
els grans fons oceànics són com deserts de po-
bresa i monotonia, queda clar que els centres 
d’interès, els oasis, són els fons litorals. Sobretot 
els rocosos, prou il·luminats perquè l’estratègia 
metabòlica fotosintètica pugui coexistir i competir 
amb les anteriors (fig. 2C). Com, a més, ens re-
sulten més accessibles, és lògic que hagin estat 
millor estudiats; i és aquí on s’ha pogut demostrar 
que la llum no només és un recurs limitant en el 
Figura 3. Dues de les làmines de l’obra d’Ellis i Solander (1786) sobre els zoòfits o animals-planta (a partir de 
Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/item/131537).
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funcionament sinó que també pot ser un factor 
clau (un driver, vegeu més avall) en la composi-
ció dels ecosistemes. La forma com la llum afecta 
l’organització espacial de les comunitats bentòni-
ques rocoses il·luminades és la segona qüestió a 
què dedicarem les pàgines que segueixen. 
Ecologia de comunitats i patrons de 
distribució espacial de les espècies
Entre d’altres coses, l’ecologia s’interessa per 
la forma com la vida, organitzada en una enorme 
diversitat d’espècies diferents, es distribueix al 
llarg de l’espai i del temps. I és una pretensió dels 
ecòlegs que aquesta distribució per molt complexa 
que se’ns aparegui no és totalment caòtica, sinó 
que respon a una sèrie de patrons que l’ecologia 
intenta desemmascarar per tal de fer la natura més 
comprensible. Sobre aquesta base neix l’anome-
nada ecologia de comunitats (Morin, 2009) que, 
entre altres coses, dona per assentada la idea que 
existeixen grups d’espècies, que anomenen co-
munitats ecològiques, que acostumen a anar as-
sociades en l’espai i en el temps, o pel contrari a 
excloure’s més del que dictarien les simples pro-
babilitats de l’atzar. Un tema preferent dels prac-
ticants d’aquesta branca de l’ecologia consisteix 
a discernir les causes que pretesament governen 
l’aparició d’aquestes comunitats. Tradicionalment 
es proposa que la distribució de les espècies es 
veu perfilada per una sèrie de requeriments físico-
químics (els “factors ambientals”) i per les interac-
cions amb les altres espècies presents (els ano-
menats “factors biòtics”). La majoria dels ecòlegs 
accepten que la distribució final de les espècies és 
el resultat d’un complex entramat d’interaccions 
entre factors ambientals i interaccions biòtiques, 
als quals convé afegir els condicionats històrics 
i de capacitat dispersiva. Però, quan entremig 
d’aquest garbuix d’interaccions, un sol factor pro-
va de jugar un paper determinant en la distribució 
d’un grup d’espècies, governant en gran manera la 
seva presència, es parla d’ell com un driver. 
La llum com a driver
Per les raons explicades més amunt, la llum 
pot ser un d’aquests drivers de la distribució de 
les comunitats bentòniques marines; sobretot de 
les que viuen sota columnes d’aigua de menys 
de 100 metres de fondària, on es desplega tot 
un gradient d’irradiància entre la il·luminació i la 
foscor totals (fig. 4). Com tractaré d’explicar més 
endavant, la llum pot ser aquest factor governant 
de la distribució per ell mateix, en forma de re-
curs limitant; però probablement resulta molt més 
interessant, per universal i per subtil, el seu pa-
per com factor coadjuvant en el resultat de les 
interaccions competitives entre espècies d’es-
tratègies tròfiques similars (fotosintetitzadors-vs-
fotosintetitzadors) o diferents (fotosintetitzadors-
vs-suspensívors).
Naturalesa espectral de la llum i dificultats de mesura 
Per a analitzar experimentalment el rol de la llum en l’organització de les comunitats betòniques, els 
ecòlegs necessitaven en primer lloc mesurar-la. I aquest requeriment va resultar difícil d’acomplir (Margalef, 
1972). Per entendre les dificultats, abans de seguir endavant, resulten pertinents unes breus consideracions 
sobre la naturalesa física de la radiació lluminosa que trobareu molt millor explicades per Font (2017). Ano-
menem llum a una fracció de la radiació electromagnètica que arriba a la Terra de l’activitat de l’estrella solar 
(l’altra radiació que arriba de la resta de l’Univers resulta irrellevant). Aquesta radiació, que té una base ma-
terial (el fotó) tan subtil que va costar moltíssim de provar, té electromagnèticament una naturalesa espec-
tral. És a dir, que ens arriba oscil·lant a diferents longituds d’ona, cadascuna d’elles proveïda de propietats 
diferents. Pel que l’ha resultat més útil a la vida (la meravellosa capacitat d’excitar la molècula d’un pigment i 
robar-li un electró que brindarà la base energètica per a reduir altres molècules ) no serveix l’energia de totes 
les longituds d’ona, sinó una franja de longituds molt propera, però més restringida, a la que resulta visible 
per a l’ull humà (a poc que penseu veureu que no hi ha cap màgica casualitat: l’evolució de la vida a la Terra 
s’ha fet sota aquestes condicions immutables). Com l’aigua de mar filtra la radiació de forma diferencial, 
igual que qualsevol altre prisma semitransparent, reté primer la radiació de longitud d’ona més llarga (els 
colors vermells) capaç d’escalfar però no d’excitar les molècules de clorofil·la; després filtra els verds i blaus 
que són els que resulten útils per a la fotosíntesi; la radiació ultraviolada és massa energètica i pot produir 
més aviat problemes de ionització. En resum, que de la radiació lluminosa, per a la vida, no només importa la 
quantitat sinó també la qualitat. La radiació fotosintèticament activa (PAR, Photosintetically Active Radiation 
en anglès) només és una fracció de la llum total i als ecòlegs marins els ha resultat difícil fins relativament 
fa poc, realitzar mesures directes dels seus valors (*). A més, la llum que arriba a una superfície a través 
d’una capa d’aigua arriba de forma difusa, però la seva quantitat pot dependre de forma dràstica de l’angle 
d’incidència, és a dir de l’hora del dia, i dels obstacles o pantalles que interposi l’horitzó circumdant. Per tot 
això, la integració de la llum efectiva que arriba a les plantes bentòniques en un lloc concret i en un període 
de temps determinat resulta difícil de mesurar.
(*) Com a succedani han utilitzat, fins a les acaballes del segle XX, un enginyós disc blanc (el disc de 
Secchi) que deu el seu nom a un clergue oceanògraf adscrit als estats vaticans i que va fer recerques d’òpti-
ca. Aquest disc permetia estimar de forma senzilla l’anomenat coeficient d’extinció (λ) de la llum d’una aigua 
particular. A partir d’aquí resultava fàcil estimar el percentatge (%) de la irradiància total (I0) que arribava a 
una fondària determinada (z) d’una columna d’aigua caracteritzada per aquell coeficient d’extinció (λ) de la 
llum, segons la funció exponencial: Iz = I0 e–λ 
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Atès el caràcter logarítmic de l’extinció de la 
llum a través de l’aigua de mar, es pot acceptar 
sense por de cometre grans errors que les plantes 
poden fer fotosíntesi fins a la fondària a on arribi 
com a mínim un 1% de la irradiància que arriba un 
dia qualsevol a la superfície del mar. 
Resulta obvi que allà on no arribi suficient 
quantitat de llum i/o radiació lluminosa de la qua-
litat exigida per fer la fotosíntesi totes les comuni-
tats estaran formades exclusivament per organis-
mes animals i quedaran excloses qualsevol tipus 
de plantes. Però, què succeeix dins els límits del 
fort gradient d’extinció de la llum que s’observa a 
la columna dels primers 50-100 metres d’aigua?[2] 
Coexistiran fotosintetitzadors i suspensívors o els 
[2] No té sentit intentar precisar més a quines fondàries 
es donen les transicions perquè en realitat depèn de les 
característiques de transparència i càrrega de plàncton 
de l’aigua de cada localitat. Per exemple a la Mediterrània 
nord-occidental, la transició es realitza en fons molt més 
soms a la Costa Brava que als fons del mar balear, i això 
és degut al fet que les aigües catalanes enriquides per 
rius i aportaments continentals són més productives 
verdes i opaques que les oligotròfiques masses d’aigua 
oceànica que banyen les illes (Zabala i Ballesteros, 1989).
Aquesta gradació en les fondàries crítiques a partir 
de les característiques de transparència de l’aigua és 
potser la millor prova del rol de la llum com a driver de 
la distribució de les comunitats respecte a altres factors, 
com p.e. la sedimentació, que també han estat postulats 
com a responsables (Maldonado et al., 2008).
primers desplaçaran totalment els segons? Com 
veurem a continuació, la llum decideix directa-
ment o, més sovint, media en el desenllaç d’inte-
raccions entre els organismes per a condicionar 
de forma fonamental l’estructura de les seves co-
munitats.
La competència per l’espai
Tot i ser un factor clau de la distribució de les 
comunitats bentòniques litorals, la llum no ho ex-
plica tot. Per tal d’entendre aquesta distribució cal 
tenir presents altres factors ambientals (com p.e. 
l’exposició als temporals, els corrents, la dispo-
nibilitat de nutrients o el règim de temperatures) 
però també les interaccions entre els organismes. 
Sense ignorar la importància que poden tenir 
els processos de depredació o les epidèmies pa-
rasitàries, per comprendre l’organització dels fons 
rocosos litorals cal tenir presents les intenses re-
lacions de competència entre els organismes.
En contrast amb la feble densitat de vida que 
caracteritza els fons sedimentaris de la major part 
dels oceans, els fons rocosos litorals acostumen 
a aparèixer saturats de vida (fig. 2C). 
Podem dir que amb un bon substrat al qual 
aferrar-se, en presència de llum (i fins i tot sense 
gaire llum), prop de les fonts de producció primà-
ria o de nutrients i amb un hidrodinamisme ac-
tiu, la vida en aquests ambients resulta fàcil per a 
multitud d’estratègies tròfiques i tipologies d’or-
ganismes (fig. 5).
En particular els fotosintetitzadors i també els 
suspensívors poden proliferar sense restriccions, 
i d’això en viuen una munió de depredadors, car-
ronyaires, descomponedors, etc. Aquestes dues 
primeres estratègies, tenen uns requeriments co-
muns que estan molt lligats a la disposició d’una 
superfície d’intercanvi amb la columna d’aigua 
immediata. Per a les plantes, la capacitat de fer 
fotosíntesi és probablement proporcional a la su-
perfície que poden desplegar per a captar fotons 
Figura 5. Alguns fotosintetitzadors i suspensívors tenen 
uns requeriments que els porten a una convergència 
morfològica (dibuix: J. Corbera).
Figura 4. Gràfic d’extinció de la llum en fondària. 
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i nutrients (a diferència de les plantes terrestres 
que capturen els nutrients del sòl aquí tot ve de 
dalt); i, de la mateixa manera, els animals sus-
pensívors depenen per al seu metabolisme de la 
superfície amb què puguin accedir a la columna 
d’aigua circumdant. 
L’espai, i més concretament la superfície del 
fons, esdevé així un recurs limitat. Com suc-
ceeix a les ciutats humanes, la superfície per 
construir resulta un bé molt preuat. Aquí la llui-
ta s’estableix en termes de recobriment d’unes 
espècies sobre altres (Buss i Jackson, 1979). 
Recobrir i no ser recobert és l’intent principal 
de cada espècie, cada dia; i, com que la majoria 
d’aquestes espècies són immòbils (o almenys 
estan fixades al fons), la mera existència de la 
competència i el resultat de la interacció es po-
den observar arreu, com una imatge congelada i 
fàcilment visible (fig. 6). Amb això, la competèn-
cia en el bentos litoral entre fotosintetitzadors i 
animals suspensívors és molt més evident i fà-
cil d’estudiar (Buss, 1979) que la competència 
entre les plantes en els sistemes terrestres on, 
a més de la llum, també deuen jugar un paper 
important les ocultes interaccions radiculars 
(per a la captura d’aigua i nutrients); i sobretot, 
molt més fàcil de visualitzar que la competèn-
cia entre animals mòbils, que suposadament es 
disputen de manera discontínua i no sincrònica 
recursos més difícils d’especificar (p.e. aliment, 
refugis, etc.) (Margalef, 1991: p. 186).
Que la competència per guanyar un pam de 
terreny ha estat un motor d’evolució persistent 
durant la llarga història de la vida als fons litorals 
ho proven les meravelloses adaptacions i conver-
gents estratègies desenvolupades al llarg de l’am-
ple arbre filogenètic dels seus habitants.
Si els ecosistemes terrestres (i també els ma-
rins) ens brinden exemples tan notables de l’efec-
te de les interaccions de depredació, que alguns 
ecòlegs han popularitzat el “model Tom i Jerry” 
per exemplificar l’escalada d’invents d’atac i de 
defensa amb què l’evolució encadena a depreda-
dors i preses (Margalef, 1980), per tal d’entendre 
quin ha estat el joc de l’evolució als ecosistemes 
bentònics seria més propi pensar un altre model, 
que podríem anomenar “agafa seient al metro a 
les 7:45 h del matí”. 
Els organismes clonals
De fet, quan hom posa el cap sota l’aigua per 
observar els fons rocosos de qualsevol costa del 
món, no es pot arribar a comprendre l’estranya 
morfologia dels organismes que els habiten sen-
se tenir present la perspectiva de la competèn-
cia per l’espai. Ningú pot negar que l’aspecte 
de les esponges, els coralls, briozous o tunicats 
resulta estrany per al que, amb els estàndards 
terrestres, coneixem com un animal, i cal conve-
nir que, en general, la seva morfologia s’acosta 
molt més al d’una planta (Jackson, 1977). Sem-
bla un fet anecdòtic, però no ens ha d’estranyar 
la perplexitat del primers zoòlegs marins que, 
en voler classificar els coralls i altres estranys 
invertebrats bentònics, no van dubtar a crear la 
categoria dels “Zoophyta”, literalment “animals-
planta” (Cuvier, 1817). Podem intuir que el que 
fa convergir a plantes i invertebrats suspensí-
vors bentònics, tant morfològicament com en els 
seus estils de vida, és el fet de tenir requeriments 
similars i haver estat sotmesos a forces de selec-
ció semblants. 
Em refereixo a la ubiqüitat i al domini abas-
segador dels organismes d’organització clonal. 
Els organismes clonals són aquells que estan 
Figura 6. Competència per l’espai, overgrowth.
Figura 7. Un organisme clonal, el briozou Zoobotrion 
verticillatum en què tots els individus són genèticament 
idèntics i s’han replicat asexualment per gemació (Foto: 
J. Corbera).
26 L’Atzavara 27: 19-32 (2017)
organitzats en mòduls, inicialment autònoms i 
totipotents, que poden replicar-se asexualment 
(sense el concurs de progenitors dels dos se-
xes) per gemmació al llarg de tota la seva vida i 
restar (o no) units formant una colònia (Jackson 
et al., 1985) (fig. 7). Al marge del fet que tots 
els mòduls d’un organisme clonal són genèti-
cament idèntics, el que ens interessa aquí és 
constatar que la potencialitat de reproduir-se 
asexualment constitueix una adaptació molt útil 
per a competir en un espai saturat. L’organitza-
ció modular i la reproducció asexual permeten 
un creixement potencialment il·limitat i sense 
forma definida, capaç d’adaptar-se a la mida i 
forma de qualsevol espai contigu quan eventu-
alment quedi desocupat (penseu en el model del 
metro), potencialitat que no tenen els animals 
d’organització singular i forma de creixement 
definida. A més, poden recuperar-se de ferides 
o successos de mortalitat parcial (com estem 
acostumats a veure en els arbres) i la capacitat 
de regeneració asexual els permet escapar de 
la senescència que limita la vida dels altres; de 
forma que, almenys potencialment, poden aspi-
rar a l’eternitat. En molts casos el manteniment 
de les poblacions es basa en la dispersió de 
propàguls provinents de la gemmació asexual, 
i la reproducció sexual, que mai deixa de repre-
sentar un esforç energètic molt notable, es con-
serva probablement per garantir l’adaptabilitat 
evolutiva i la persistència a escales temporals 
més dilatades.
En un espai saturat, una adaptació molt útil 
és la capacitat de viure instal·lat sobre un altre 
organisme, el que coneixem com epibiosi. La 
vida en epibiosi es veu molt facilitada per la talla 
petita i la rapidesa en la colonització d’eventuals 
nous substrats, i la clonalitat també representa 
una clara ajuda en aquesta estratègia. Possible-
ment la divergència en les pressions de selecció 
que operen sobre els organismes que compe-
teixen per ocupar els substrats basals i els que 
s’han especialitzat en l’epibiosi ha portat a la di-
ferenciació entre estils de vida molt contrastats 
(Jackson, 1977). 
Els primers, acostumen a ser organismes 
d’una certa mida, demogràficament molt parsi-
moniosos, els clons dels quals persisteixen per 
dècades i fins i tot segles i creixen de forma len-
ta, mostrant fronteres estàtiques en els seus lí-
mits (fig. 8). No són propis de sistemes freqüent-
ment pertorbats i, si es tracta d’un substrat de 
nova creació, no els trobaríem allà o arribarien 
molt tard. El seu estil de vida s’assimilaria al que 
hom va batejar com estrategues de la K (Pianka, 
1970). Hom ha postulat que per a persistir llar-
gues temporades defensant fronteres molt esta-
bles resulten favorables les morfologies que mi-
nimitzen el perímetre respecte al volum; i sembla 
que aquesta és la raó que entre aquests organis-
mes predominin les formes massives, esferoïdals 
o de domus; o també erectes arborescents, el 
que permet mantenir un volum elevat amb una 
petita superfície de competència a la base (Jack-
son, 1979). Són les formes que podem veure en 
moltes espècies d’algues perennes, d’esponges 
massives, coralls, gorgònies, ascídies individulas 
i alguns briozous erectes.
Els organismes que han evolucionat cap a 
l’epibiosi acostumen a formar colònies de mida 
petita, són corredors (fig. 8) que exploren ràpida-
ment l’espai gràcies a una demografia explosiva 
(Jackson, 1979). Però no poden defensar l’espai 
que guanyen i, en general, són de vida molt curta 
(dies o setmanes). La mida de les seves poblaci-
ons és molt variable i els podem associar als pi-
oners, propis d’espais pertorbats freqüentment i 
ràpids colonitzadors dels espais de nova creació. 
El seu estil de vida s’assimila als anomenats es-
trategues de la r (Pianka, 1970). Les morfologies 
Figura 8. Animals clonals estratègia K o estratègia r.
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d’aquests organismes exploradors maximitzen la 
relació perímetre/volum i sovint són allargades, 
estoloniformes o reticulades. Són les formes ca-
racterístiques de moltes petites espècies d’al-
gues, d’esponges laminars mucilaginoses, hidro-
zous, de la major part dels briozous incrustants i 
dels tunicats colonials.
La coevolució d’alguns epibionts amb espè-
cies grans que els forneixen substrats tempo-
rals de règim estacional, i per tant previsible, ha 
aportat exemples molt bonics de distribucions 
estrictament interdependents com és el cas, a 
la Mediterrània, de moltes de les espècies d’al-
gues incrustants, hidrozous, briozous i tunicats 
que epibiotitzen les fulles de Posidonia oceanica 
(Templado et al., 2004). 
La llum mediant en les interaccions de 
competència per l’espai
Però quin paper juga la llum en aquests jocs 
competitius? Aquí sembla útil realitzar una altra 
consideració sobre les estratègies que poden do-
nar avantatge competitiu quan es lluita per una 
superfície. Imaginem en termes bèl·lics, una línia 
que significa la frontera entre els territoris de dos 
veïns en competència.  
És fàcil concebre que en un ambient on gua-
nya el que recobreix l’altre, créixer ràpidament 
ha de conferir un clar avantatge competitiu 
(Jackson, 1979). Si els recursos per créixer són 
abundants, l’estratègia guanyadora serà la que 
posi més èmfasi en un creixement ràpid que per-
meti superar l’enemic per recobriment. Invertir 
en teixits estructurals o estratègies defensives 
té probablement un cost energètic que reduirà 
l’eficiència per al creixement. Possiblement, en 
aquest cas, els organismes poden mantenir un 
creixement i una demografia despreocupats de 
les pèrdues, que es veuen sempre superades 
amb escreix pels guanys (seria semblant al cas 
de l’estil de vida dilapidador d’una persona il-
limitadament rica) (fig. 9A). 
Ara bé, quan els recursos per a mantenir un 
metabolisme actiu esdevinguin limitats, com és 
el cas per als fotosintetitzadors quan es redueix 
la llum, la taxa de creixement somàtic també es 
veurà limitada. La capacitat de guanyar en la in-
teracció ja no depèn de la capacitat de recobri-
ment ràpid i comença a adquirir importància la 
minimització de les pèrdues, l’estratègia defensi-
va (Margalef, 1974). En la reducció de les pèrdues 
comencen a prendre importància la depredació i 
l’efecte de les pertorbacions. En conseqüència 
és probable que es vegin afavorides adaptaci-
ons defensives com la possessió d’esquelets, 
d’estructures dissuassòries (com espines) o de 
teixits poc palatables, sigui per una inapropiada 
proporció C:N o explícitament per la capacitat 
d’acumular substàncies tòxiques com a subpro-
ductes del mateix metabolisme o capturats a les 
preses (fig. 9B). 
El patró de distribució
Atès el patró de distribució de tots els mars, 
sembla bastant evident que fins on arriba llum su-
ficient com per a mantenir una constant activitat 
fotosintètica les algues s’imposen sempre als ani-
mals suspensívors, probablement perquè poden 
mantenir taxes de creixement molt més elevades 
que aquests[3].
 A la nostra Mediterrània, el paisatge de les 
zones somes i ben il·luminades està dominat 
abassegadorament pels organismes fotosin-
tetitzadors (fig. 10A), i dintre d’aquests per les 
“plantes de llum”, que formen petits bosquets 
d’algues carnoses, toves i, en general, palata-
bles (Luque i Templado, 2004). La majoria són 
plantes efímeres, que alternen entre la fase es-
porofítica i gametofítica en poques setmanes o 
mesos, de forma que l’aspecte d’aquests pai-
satges canvia molt estacionalment. El substrat 
d’aquests bosquets està totalment recobert per 
una capa “de plantes d’ombra” representades 
per algues de tal·lus calcificats que suposa-
dament, les protegeixen contra la depredació. 
Aquestes crostes calcàries creixen més pausa-
dament i l’aspecte d’aquest sotabosc es pre-
senta com més persistent. Els animals clonals 
suspensívors són quantitativament poc abun-
[3] Les úniques excepcions les trobem a zones 
intermareals molt exposades a pertorbacions ambientals 
(dessecació, onatge, canvis de temperatura i salinitat,etc.) 
i nodrides per un hidrodinamisme molt intens, on certs 
mol·luscs lamel·libranquis (com ostres i musclos) o 
crustacis cirrípedes (glans de mar) poden guanyar la 
batalla a les algues. És convenient observar que aquests 
animals no són clonals sinó individuals (encara que sí 
formen colònies) i estan protegits per exoesquelets que 
suposadament els donen avantatges enfront de les 
freqüents pertorbacions (Jackson, 1977). 
A. Producció (maximitzar els guanys)
B. Defensa (minimitzar les pèrdues)
...sense vigilar les pèrdues
...quan no es pot créixer
S = P–C
S = –C
Figura 9. Contrast entre la supervivència d’un organisme 
modular que inverteix en creixement (A) o que ho fa en 
defensa (B). S, supervivència; C, creixement; P, pèrdues.
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dants i la major part d’ells es presenten com 
petits epibionts dels tal·lus de fanerògames i 
algues (p.e. hidrozous i tunicats). 
Quan, als mateixos fons, un canvi en la inclina-
ció i/o orientació de la roca propicia una caiguda 
marcada de la llum incident, sobtadament els ani-
mals prenen la plaça i desplacen les plantes. La 
transició es produeix en qüestió de centímetres 
i les fronteres entre els dos tipus de comunitats 
poden ser tallants com el fil d’un ganivet (fig. 11). 
Com ja hem observat que la llum s’extingeix 
exponencialment a mida que augmenta el gruix 
de la columna d’aigua, en tan sols uns pocs me-
tres de fondària arriba a constituir un factor que 
limita la capacitat fotosintètica de les algues. La 
primera substitució no es dona entre algues i ani-
mals suspensívors sinó entre algues carnoses i al-
gues calcàries; o, si es vol, entre plantes de llum i 
plantes d’ombra (fig. 10C). Aquestes algues tenen 
preferentment la forma de làmines erectes (p.e. 
del gènere Halimeda), o de rosetes aplanades, 
que incrusten la superfície de les roques o s’aixe-
quen feblement en forma de teuladetes superpo-
sades. Ja no són possibles creixements erectes 
de decímetres o algun metre i les algues sovint 
comparteixen el paisatge amb acolorits animals 
clonals. 
 Si continuem més avall i la radiació es troba 
per sota del 10% de la que arriba a la superfície, 
les algues calcificades cedeixen la dominància als 
animals clonals, i encara que realment presents 
fins a fondàries molt més grans, el nucli del pai-
satge es troba caracteritzat per masses d’espon-
ges, celenteris, tunicats o briozous (fig. 10D). Es 
tracta d’organismes d’envergadura, però molta de 
la massa està constituïda per material estructural 
(esquelets quitinosos, de sílice o calcària). Enca-
ra que en alguns casos poden presentar un as-
pecte luxuriant (p.e. boscos de grans gorgònies i 
esponges), el turnover d’aquestes comunitats és 
enormement baix i ofereix molt poca matèria con-
sumible. En general són organismes colonials que 
viuen molts anys i creixen molt lentament, de for-
ma que l’aspecte d’aquestes comunitats sembla 
molt inamovible (Ballesteros, 2006).
Un experiment natural: les coves submarines
Als ecòlegs de comunitats els agrada confron-
tar experimentalment les seves hipòtesis sobre el 
Figura 10. Transició entre les comunitats on dominen les algues carnoses i aquelles en les quals dominen els animals 
en una costa rocosa de la Mediterrània occidental. A, algues carnoses; B, entrada algun suspensívor en un canvi de 
pendent brusc; C, competència entre algues carnoses i algues calcàries; D, dominància d’animals (dibuix paisatge: M. 
Zabala i J. Corbera publicat a Llimona et al., 1985; dibuixos espècies: J. Corbera). 
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rol que juguen els diferents factors en l’organitza-
ció de les comunitats. Els experiments es poden 
realitzar de forma controlada (encara que també 
molt simplificada) al laboratori; però sovint les 
simplificacions són tan exagerades que l’aplica-
bilitat dels resultats resulta molt qüestionable. És 
per això que sovint els ecòlegs prefereixen plan-
tejar els anomenats “experiments naturals”, ma-
nipulacions de les condicions a la natura que, si 
bé molt menys controlables, quan donen resultats 
interpretables resulten molt més creïbles (Castilla, 
2000). Però, com plantejar un experiment de mo-
dificació de les condicions de llum al fons del mar 
i a les escales espacials de tota una comunitat?
Les coves submergides freqüents als litorals 
de naturalesa calcària (especialment als que va-
ren sofrir un procés de karstificació quan eren ro-
ques emergides ) en proporcionen una oportunitat 
excepcional (Riedl, 1966). 
I efectivament, quan penetrem a una cova me-
diterrània com les que són freqüents en alguns 
sectors de la Costa Brava (p.e. Montgrí i illes Me-
des) o de la costa de Mallorca, veiem repetida en 
l’eix horitzontal la seqüència que acabem de des-
criure en l’eix vertical. Començant per les baumes 
semisubmergides, de sostres alts i poc desenvo-
lupades, de seguida assistim a la desaparició de 
les algues carnoses i a la seva substitució per un 
paisatge dominat per les algues calcàries que, als 
llocs més exposats, poden cedir l’espai a grans 
colònies d’esponges massives o amples plaques 
de coralls i celenteris incrustants. 
Si la cova és completament submergida i 
mostra un desenvolupament cavernícola més im-
portant, es pot observar una seqüència de subs-
titució de comunitats molt predictible. Els especi-
alistes que les han estudiat (Pérès i Picard, 1964; 
Harmelin i Vacelet, 1981; Gili i Ballesteros, 1991) 
parlen de, com a mínim, dues grans comunitats 
que, atenent als nivells de llum que reben, han es-
tat descrites com: 1) comunitat de les coves se-
Figura 12. Canvis en la composició de les comunitats 
de coves submarines (Dibuix J. Corbera, modificat de 
Ballesteros i Ros [1989] amb dades de Gili et al. [1986] ).
Figura 11. Canvis sobtats en la composició de les comunitats bentòniques de fons rocós a causa de diferències en la 
inclinació del substrat i per tant en la quantitat de llum que hi arriba (Foto: Enric Ballesteros).
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mifosques (GSO en la seva versió francesa), i 2) 
comunitat de les coves fosques (GO).
A l’entrada d’aquestes coves llargues, quan en-
cara queda un llindar de llum residual, la comunitat 
de coves semifosques (GSO) es caracteritza per la 
gradual desaparició de tot tipus d’algues (fins i tot 
les calcàries) i una important biomassa d’animals 
suspensívors com esponges, celenteris, briozous, 
poliquets i tunicats, que poden desenvolupar colò-
nies erectes, sovint arborescents (fig. 12). L’espai 
es veu saturat i les evidències de competència a 
les fronteres entre les colònies resultants són tan 
clares com a la comunitat coral·lígena, amb la qual 
aquesta comunitat comparteix molts trets i moltes 
espècies (Harmelin i Vacelet, 1981). 
Però a mida que ens endinsem a la zona total-
ment fosca, el gruix de les colònies es comença 
a aprimar, desapareixen les formes erectes i les 
massives per restar només formes incrustants (fig. 
12). Aquestes resulten tan fines que sovint cons-
titueixen una capa mucilaginosa que no acaba de 
recobrir la rugositat del substrat. La cobertura ja 
no és total i el substrat nu presenta un color fosc, 
negre o rovellat que revela l’aparició de precipi-
tacions de ferro manganès. Desapareixen molts 
tipus d’organismes i els més clars representants 
d’aquesta comunitat són minses colònies d’es-
ponges laminars, colònies de cucs poliquets i 
minúscules plaques de briozous incrustants (Har-
melin i Vacelet, 1981). Acompanyant a aquestes 
espècies incrustants trobem, i ara que queden 
tan poques espècies sí podem parlar dels animals 
mòbils, altres pobladors que semblen trobar-se 
aquí per efecte de la (manca de) llum. Em referei-
xo a espècies de crustacis decàpodes i misidacis 
que semblen proliferar aquí protegits dels depre-
dadors que viuen fora de la cova i que, guiats per 
la llum, els capturarien. Aquesta sembla l’expli-
cació més plausible del comportament d’aquests 
organismes que com autèntiques ventafocs, sur-
ten cada nit de la cova a l’arribada de la foscor i hi 
tornen abans de les primeres lluors matinals (fig. 
13, Ledoyer, 1989). 
Les coves submarines, en reproduir sobre l’eix 
horitzontal el que a totes les costes s’esdevé en 
l’eix vertical, semblen la prova que buscaven els 
ecòlegs per a confirmar les seves hipòtesis so-
bre el rol cabdal que juga la llum en l’estructuració 
de les comunitats bentòniques. Però, com passa 
sovint a la natura, la cosa és una mica més com-
plexa. En endinsar-nos a la cova, no només desa-
pareix la llum sinó que també es va reduint l’hidro-
dinamisme i la renovació de les masses d’aigua. 
Alguns estudis suggereixen que és la falta d’ali-
ment per estancament de les masses d’aigua i 
no la llum la responsable del brusc empobriment 
de les comunitats de les coves (Fichez, 1990). Un 
indici en aquest sentit l’aporten els túnels subma-
rins, coves de dues boques que faciliten la circu-
lació d’aigua, on la reducció de la biomassa en 
la cobertura de les parets no es dona o és molt 
menys evident. Quina altra explicació es podria 
donar a la desaparició dels animals suspensívors 
que competeixen pel substrat basal amb els foto-
sintetitzadors i que, a diferència d’aquests últims, 
no depenen directament de la llum per a mantenir 
el seu metabolisme? 
Fototropismes i estructura de les comunitats 
bentòniques
Queda molt per explorar els aspectes compor-
tamentals de les fases larvàries d’aquests inverte-
brats. Com que es tracta d’espècies que en la fase 
adulta són sèssils, és a dir, que estan fixades al 
fons i són incapaces de desplaçar-se, l’elecció del 
lloc de fixació per a la fase mòbil larvària és d’una 
importància cabdal per a la seva supervivència. 
En l’elecció de llocs adequats per a la supervi-
vència d’un animal suspensívor la llum pot jugar 
Figura 13. Esquema de migració horitzontal nictemeral d’Hemimysis speluncola (modificat a partir de Riera et al., 1991).
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un rol important. Tots els tipus d’organismes, fins 
els unicel·lulars i els més senzills metazous, han 
desenvolupat orgànuls fotosensibles (Landi Fer-
nald,1992; Serra, 2017). En el mar, on l’extinció 
de la llum per l’aigua segueix una llei física tan 
fixa, aquests ocels o ulls poden ser la forma més 
segura per a una larva de localitzar una fondària 
adequada per a la vida adulta; per exemple, no 
massa il·luminada, per tal d’evitar la competència 
dominant de les algues fotosintetitzadores, però 
no massa fosca, per tal de no caure a unes fon-
dàries tan pregones que quedin lluny de la zona 
fòtica, que és la font de producció primària, i per 
tant, d’aliment. Així, no costa imaginar que, al llarg 
de l’evolució de la vida als ecosistemes marins, 
hagi existit una pressió de selecció molt potent, 
no només per a la retenció i perfeccionament 
d’orgànuls fotosensibles a les formes larvàries, 
sinó també per al desenvolupament de patrons 
de mobilitat i comportament de l’assentament 
molt sofisticats i estrictament relacionats amb la 
llum (Thorson, 1964; McFarland, 1986). Els clàs-
sics experiments de fotosensibilitat, fototropisme 
i fotoselectivitat amb larves d’esponges, celente-
ris, briozous, tunicats i tota mena d’invertebrats 
sèssils així ho demostren.  
En resum, sembla evident que la llum governa 
de forma molt estricta la distribució espacial i les 
interaccions entre les comunitats d’organismes 
bentònics marins, bé limitant directament les po-
tencialitats d’extensió en fondària d’aquells que 
utilitzen l’estratègia fotosintètica, com condicio-
nant indirectament (via la competència per l’espai) 
la distribució dels heteròtrofs suspensívors que, 
finalment, depenen tròficament dels anteriors.  
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